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Sissejuhatus	  
Hõimkonda	   Glomeromycota	   (krohmseened)	   kuuluvate	   arbuskulaarmükoriissete	   (AM)	  
seente	   ja	  maismaataimede	   vaheline	   kooselu	   esindab	   kõige	   laiemalt	   esinevat	   sümbioosi	  
maismaal.	   Erinevatel	   andmetel	   moodustavad	   arbuskulaarset	   mükoriisat	   80-­‐90%	  
maismaataimedest	   (Smith	   &	   Read	   2008).	   Kooselu	   ajalugu	   ulatub	   fossiilse	   ning	  
molekulaarse	  tõendusmaterjali	  põhjal	  devoni	  ajastusse	  410	  mln	  aastat	  tagasi;	  	  AM	  seente	  
eoseid	   on	   leitud	   450	   mln	   aasta	   vanustest	   ordoviitsiumi	   ajastu	   lademetest	   (Hart	   &	  
Klironomos	  2003;	  Willis	  et	  al.	  2013).	  
Obligaatsete	   juuresümbiontidena	   saavad	   AM	   seened	   kogu	   oma	   süsiniku	   taimedelt.	   On	  
leitud,	  et	  taimed	  võivad	  mükoriisaseenele	  anda	  kuni	  40%	  fotosünteesi	  käigus	  fikseeritud	  
süsinikust	   (Drigo	   et	   al.	   2010).	   Vastutasuks	   suurendavad	   seened	   toitainete	   (P,	   N,	  
mikrotoitained)	   transporti	   taime,	   tõstavad	   taimede	   põua-­‐,	   soolsus-­‐	   ning	  
raskemetallitaluvust	  ning	  pakuvad	  kaitset	  patogeenide	  eest	  	  (Smith	  &	  Read	  2008).	  Lisaks	  
otsesele	   kasule	   koloniseeritavale	   taimele,	   on	   arbuskulaarset	   mükoriisat	   moodustavatel	  
seentel	   ka	   omadus	   parandada	  mulla	   struktuuri,	   eritades	   aineid	   (näiteks	   glomaliin),	  mis	  
aitavad	   moodustada	   stabiilsematel	   mullaagregaatidel.	   Tulemuseks	   olev	   suurepooriline	  
mullastruktuur	  parandab	  mulla	  õhuvahetust,	  veehoidmisvõimet	  ning	  vähendab	  erosiooni	  
(Jeffries	  et	  al.	  2003).	  
Ökoloogia	  üks	  peamisi	  eesmärke	  on	  mõista	  kooslustevaheliste	  liikide	  koosseisu	  erinevuse	  
taga	   seisvaid	   mehhanisme.	   Mõjult	   taimekooslustele	   on	   AM	   seeni	   pikka	   aega	   peetud	  
funktsionaalselt	  üsna	  võrdväärseteks,	  kuid	  hiljutisemad	  tööd	  on	  näidanud,	  et	  erinevused	  
AM	   seente	   koosluse	   koosseisus	   võivad	   mõjutada	   taimekoosluste	   liigirikkust	   ja	  
produktiivsust	  (Helgason	  et	  al.	  2002;	  Hart	  &	  Klironomos	  2003;	  van	  der	  Heijden	  et	  al.	  2008;	  
Li	  et	  al.	  2010).	  AM	  seeneliik,	  mis	  võib	  üht	  liiki	  peremeestaime	  kasvu	  toetada,	  võib	  teist	  liiki	  
peremeestaimele	   olla	   hoopis	   negatiivse	  mõjuga	   (van	   der	  Heijden	   et	   al.	   1998),	  mistõttu	  
AM	   seenekooslused	   on	   taimkattemustrite	   kujunemise	   mõistmiseks	   suure	   tähtsusega	  
(Zobel	   &	   Öpik	   2014).	   Erinevused	   AM	   seente	   kooslustes	   võivad	   mõjutada	   lisaks	  
taimekoosluse	   produktsioonile	   ning	   koosseisule	   ka	   muid	   ökosüsteemi	   jaoks	   olulisi	  
näitajaid,	   nagu	   mulla	   agregeeritus	   ning	   süsiniku-­‐	   ja	   lämmastikuvaru	   mullas	   (Miller	   &	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Jastrow	  2000).	  Selleks,	  et	  mõista	  paremini	   rolli,	  mida	  AM	  seened	  taimkatte	  kujunemisel	  
mängivad,	   on	   vaja	   informatsiooni	   AM	   seente	   levikust	   ja	   mitmekesisusest,	   samuti	  
teguritest,	  mis	  AM	  seente	  kooslusi	  kujundavad	  (Kivlin	  et	  al.	  2011;	  Öpik	  et	  al.	  2013).	  
Eelnevalt	   on	   uuritud	   AM	   seenekoosluste	   mitmekesisuse	   ja	   koosseisu	   erinevusi	  
taimekoosluste	  lõikes,	  seda	  nii	  globaalsete	  meta-­‐uuringute	  käigus	  (Öpik	  et	  al.	  2006;	  Öpik	  
et	   al.	   2010;	   Kivlin	   et	   al.	   2011;	  Öpik	   et	   al.	   2013),	   kui	   ka	   lokaalsemal	   skaalal	   (Oehl	   et	   al.	  
2003;	  Dumbrell	  et	  al.	  2010;	  Oehl	  et	  al.	  2010).	  Enamik	  töid,	  mis	  urivad	  maakasutuse	  mõju	  
AM	  seenekooslustele,	  on	  aga	  selgelt	  seotud	  just	  põllumajandusega,	  kus	  mitmekesisuse	  ja	  
koosseisu	   erinevusi	   AM	   seenekooslustes	   seletatakse	   näiteks	   mulla	   häiringuga	   (Mirás-­‐
Avalos	  et	  al.	  2011;	  Brito	  et	  al.	  2012),	  väetamisega	  ja	  põldude	  monokultuursusega	  (Oehl	  et	  
al.	   2003).	   Samas	   on	   mittepõllumajanduslikele	   aladele	   keskenduvaid	   töid	   seni	   tehtud	  
suhteliselt	   vähem.	  Näiteks	  Davison	  et	   al.	   (2011)	   leidsid,	  noorest	   ja	   vanast	  metsast	  pärit	  
AM	   seenekooslused	   on	   erinevad	   	   ning	   Uibopuu	   et	   al.	   (2012)	   näitasid,	   et	   erinevatest	  
kooslusetüüpidest	  pärit	  AM	  seenekooslustel	  on	  taimede	  kasvule	  erinev	  mõju.	  	  
AM	   seened	   võivad	   erineda	   lisaks	   muudele	   funktsionaalsetele	   omadustele	   ka	  
elukäigutunnuste	  poolest,	  näiteks	  peamise	  levisetüübi	  poolest	  (López-­‐García	  et	  al.	  2014).	  
AM	  seened	  võivad	  levistena	  kasutada	  eoseid,	  juurtevälist	  mütseeli	  või	  mükoriisseid	  juuri.	  
Varasemates	   töödes	   on	   oletatud,	   et	   AM	   seente	   taksonoomilised	   rühmad	   võivad	   oma	  
põhilise	  levisetüübi	  poolest	  erineda	  (Chagnon	  et	  al.	  2013),	  mistõttu	  ka	  mullas	  ning	  juurtes	  
asuvad	   AM	   seenekooslused	   võiksid	   koosseisult	   olla	   erinevad.	   Juurte	   ja	   mulla	   AM	  
seenekoosluste	  erinevusi	  on	  uuritud	  ka	  eelnevates	  töödes	  ning	  leitud	  on,	  et	  vastavad	  AM	  
seenekooslused	  erinevad,	  kuid	  mullas	  ja	  juurtes	  esinevate	  AM	  taksonite	  arv	  on	  umbkaudu	  
sama	  (Saks	  et	  al.	  2014;	  Varela-­‐Cervero	  et	  al.	  2015).	  
Käesolevas	  töös	  uuritakse	  AM	  seenekooslusi	  maakasutuselt	  erinevates	  kooslusetüüpides	  
nagu	  salumets,	  puisniit,	  alvar	  ja	  ka	  õuemuru.	  On	  võimalik,	  et	  AM	  seenekooslused	  võivad	  
taimeliigiti	  erineda	  (Jansa	  et	  al.	  2008;	  Dumbrell	  et	  al.	  2010;	  Öpik	  et	  al.	  2010).	  Selleks,	  et	  
eemaldada	   võimalik	   peremeestaimeliigi	  mõju	   AM	   seente	   kooslusele,	   kasutati	   töös	   vaid	  
ühe	   taimeliigi	   juuri	   ning	   sellele	   taimele	   kättesaadavat	   osa	  mulla	   AM	   seente	   kooslusest	  
(taimeisendi	  risosfääri	  mulda).	  Lisaks	  koosluste	  kitsamale	  eristamisele	  jagati	  kooslused	  ka	  
avatud	   ning	   metsasteks	   kooslusteks	   (avatud:	   alvar,	   kinnikasvanud	   alvar,	   õuemuru;	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metsased:	   salumets,	   salumetsa	   raiesmik,	   puisniit)	   ning	   kvaliteetseteks	   ning	  
mittekvaliteetseteks	   (kontrastsete	   paaridena:	   alvar	   –	   kinnikasvanud	   alvar,	   salumets	   –	  
salumetsa	   raiesmik,	  puisniit	  –	  õuemuru).	  Salumetsa	   raiesmik	   liigitati	  metsaste	  koosluste	  
hulka,	  kuna	  võiks	  eeldada,	  et	  seal	  pikaajaliselt	  väljakujunenud	  AM	  seenekoslused	  on	  seda	  
teinud	   metsastes	   tingimustes).	   Kinnikasvanud	   alvarit	   käsitletakse	   avatud	   kooslusena	  
seetõttu,	   et	   tegemist	   oli	   arbuskulaarmükoriisse	   kadaka	   poolt	   kinnikasvanud	   alvaritega,	  
kus	  ektomükoriisset	  mändi	  veel	  oluliselt	  ei	  esinenud.	  	  
Antud	  töös	  sooviti	  leida	  vastused	  järgmistele	  küsimustele:	  
(1)	  kas	  AM	  seente	  liigirikkus	  sõltub	  antud	  prooviala	  kooslusetüübist;	  	  
(2)	  kas	  ja	  kuidas	  kuidas	  erinevad	  kooslusetüüpide	  AM	  seenekoosluste	  koosseisud;	  
(3)	  kas	  AM	  seente	  mitmekesisus	  ja	  koosluse	  koosseis	  erineb	  juurtes	  ja	   juuri	  ümbritsevas	  
mullas,	  kusjuures	  eeldatavasti	  võiks	  mulla	  AM	  seente	  mitmekesisus	  olla	  suurem	  (Saks	  et	  
al.	  2014)?	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Materjal	  ja	  metoodika	  
Töö	  autori	  poolt	  teostati	  välitööde	  käigus	  proovide	  kogumine;	  koostöös	  teiste	  töörühma	  
liikmetega	   DNA	   eraldamine	   proovidest;	   töörühmas	   välja	   töötatud	   metoodikat	   järgides	  
bioinformaatiliste	  analüüside	   läbiviimine;	  andmete	  statistiline	  töötlus	  töörühma	  liikmete	  
juhendamisel.	  
Proovialad	  
Uurimusse	   kaasati	   kuus	   taimekoosluse	   tüübilt	   ja	   avatuselt	   erinevat	   kasvukohta	   Eestist.	  
Kooslusetüübid	   liigitusid	   järgnevalt:	   alvar,	   kinnikasvanud	   alvar	   (suuremas	   osas	   kinni	  
kasvanud	   kadakaga,	  mändi	   üksikult	   ja	   väikesed	   taimed),	   puisniit,	   õuemuru,	   salumets	   ja	  
salumetsa	   raiesmik	   (raie	   teostatud	  hinnanguliselt	   kolm	  aastat	   tagasi).	   Iga	   kooslusetüübi	  
kohta	  oli	  uurimuses	  kaks	  erinevat	  prooviala	  (Lisa	  1).	  
Proovide	  kogumine	  
Igalt	  proovialalt	  korjati	  10	  juureproovi	  liigi	  Prunella	  vulgaris	  (harilik	  käbihein)	  juurtest	  ning	  
10	   mullaproovi	   juureproove	   ümbritsevast	   risosfäärist.	   Juureproov	   sisaldas	   endas	   ühe	  
taimeindiviidi	   kõiki	   mullast	   eraldada	   õnnestunud	   juuri.	   Mullaproovid	   võeti	   kahes	   5g	  
korduses,	  üritades	  mõistlikkuse	  piires	  vältida	  juurte	  sattumist	  mullaproovi	  hulka.	  Proovid	  
korjati	   10	   x	   10	   m	   prooviruudu	   piires	   2014.	   aasta	   juulis	   ja	   augustis.	   Nii	   juure-­‐	   kui	  
mullaproovid	   kuivatati	   silikageeliga	   ning	   säilitati	   õhukindlates	   kottides	   toatemperatuuril	  
kuni	   edasiste	   analüüsideni.	   Molekuaarsetesse	   nalüüsidesse	   kaasati	   igalt	   proovialalt	   5	  
mullaproovi	   ning	   5	   juureproovi	   (sekveneerimisel	   Glomeromycota	   sekventse	   andnud	  
proovid	  alade	  kaupa:	  Lisa	  1).	  
Molekulaarsed	  analüüsid	  
DNA	   eraldamine	   toimus	   kuivatatud	   proovidest.	   Juureproovidest	   DNA	   eraldamiseks	  
kasutati	   PowerSoil®-­‐htp	   96	  Well	   Soil	   DNA	   Isolation	   Kit	   süsteemi	   (MO	  BIO	   Laboratories,	  
Inc.,	  Carlsbad,	  CA,	  USA)	  muudatustega,	  mida	  on	  kirjeldatud	  Saks	  et	  al.	   (2014)	  ning	  5-­‐70	  
mg	   kuivatatud	   juuri	   proovi	   kohta.	   Mullaproovidest	   DNA	   eraldamiseks	   kasutati	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PowerMax®	  Soil	  DNA	  Isolation	  Kit	  süsteemi	  (MO	  BIO	  Laboratories,	  Inc.,	  Carlsbad,	  CA,	  USA)	  
ning	  5	  g	  kuivkaaluga	  mullaproovi.	  
Hõimkonna	   Glomeromycota	   sekventsid	   amplifitseeriti	   eraldatud	   DNA	   ekstraktidest,	  
kasutades	  SSU	  rRNA	  geeni	  praimereid	  NS31	  ja	  AML2	  (Simon	  et	  al.	  1992;	  Lee	  et	  al.	  2008),	  
mis	  olid	  vastavalt	   seotud	  454-­‐sekveneerimise	  adapteritega	  A	   ja	  B,	   kasutades	  Öpik	  et	  al.	  
(2013)	  454	  sekveneerimise	  protokolli.	  SSU	  rRNA	  geen	  valiti	  seetõttu,	  et	  suurim	  andmestik	  
arbuskulaarmükoriissete	   seente	   looduslikust	   mitmekesisusest	   on	   kirjeldatud	   seda	  
geenoomipiirkonda	  kasutades	  (Öpik	  et	  al.	  2014).	  NS31/AML2	  praimeripaar	  amplifitseerib	  
umbes	   560	   aluspaari	   pikkuse	   fragmendi	   SSU	   rDNA-­‐st	   enamiku	   hõimkonna	  
Glomeromycota	   esindajate	   puhul.	   Selleks,	   et	   eristada	   erinevatest	   proovidest	   pärit	  
sekventse,	  kasutati	  8	  aluspaari	  pikkuseid	  triipkoode	  (Parameswaran	  et	  al.	  2007),	  mis	  lisati	  
adapter	  A	  praimeri	   ning	  NS31	  praimeri	   sekventside	  ning	   adapter	  B	  praimeri	   ning	  AML2	  
praimeri	  sekventside	  vahele.	  Kasutati	  kaheastmelist	  PCR-­‐i:	  esimeses	  PCR	  reaktsioonis	  olid	  
PCR	  praimerite	  külge	   lisatud	  triipkoodid	   ja	  osa	  454	  sekveneerimise	  adapteritest	  A	  või	  B;	  
teises	  PCR	  reaktsioonis	  kasutati	  praimeritena	  454	  adaptereid	  A	   ja	  B.	  See	  PCR	  viib	   lõpule	  	  
amplikonile	  454	  adapter	  +	  triipkood	  +	  PCR	  praimer	  konstrukti	  lisamise.	  Päripidine	  praimer	  
esimeses	   PCR	   reaktsioonis	   oli:	   5’-­‐	   GTCTCCGACTCAG	   (NNNNNNNN)	  
TTGGAGGGCAAGTCTGGTGCC	   -­‐3’;	   ja	   äraspidine	   praimer:	   5’	   TTGGCAGTCTCAG	  
(NNNNNNNN)	   	   GAACCCAAACACTTTGGTTTCC	   -­‐3’,	   kusjuures	   A	   ja	   B	   praimerid	   on	   alla	  
joonitud,	  triipkoodi	  tähistavad	  sulgudes	  olevad	  N-­‐tähed	  ja	  sptsifiifilised	  praimerid	  NS31	  ja	  
AML2	  on	  kursiivis.	  Esimese	  PCR	  reaktsiooni	  kümnekordset	  lahjendust	  kasutati	  teises	  PCR	  
reaktsioonis	   praimeritega	   A	   (5'-­‐CCATCTCATCCCTGCGTGTCTCCGACTCAG-­‐3)'	   ja	   B	   (5'-­‐	  
CCTATCCCCTGTGTGCCTTGGCAGTCTCAG-­‐3').	   Reaktsioonisegu	   sisaldas	   5	   µl	   Qiagen	  
HotStarTaq	  Master	  Mix	  (Qiagen	  Gmbh,	  Saksamaa),	  0,2	  µl	  kumbagi	  praimerit	  ja	  1	  µl	  DNA	  
nukleotiidide	  segu’i,	  kokku	  10	  µl.	  Negatiivsed	  kontrollid	  teostati	  ilma	  nukleotiidide	  seguta.	  
PCR	  reaktsioone	  jooksutati	  2720	  Thermal	  Cycler	  (Applied	  Biosystems,	  USA)	  termotsükleril	  
järgmistel	   tingimustel:	   (1)	   95°C	   15	   minutit;	   (2)	   viis	   tsüklit	   42°C	   30	   sekundit,	   72°C	   90	  
sekundit,	  92°C	  45	  sekundit;	  (3)	  35	  tsüklit	  (esimene	  PCR)	  või	  20	  tsüklit	  (teine	  PCR)	  65°C	  30	  
sekundit,	  72°C	  90	  sekundit,	  92°C	  45	  sekundit;	  (4)	  65°C	  30	  sekundit	  ja	  72°C	  10	  minutit.	  PCR	  
produktid	  eraldati	  elektroforeesiga	  läbi	  1,5%	  agaroosgeeni	  0,5	  x	  TBE-­‐s	  ning	  PCR	  produktid	  
puhastati	   geelist	   kasutades	   Qiagen	   QIAquick	   Gel	   Extraction	   komplekti	   (Qiagen	   Gmbh,	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Saksamaa)	  ja	  Agencourt®	  AMPure®	  XP	  PCR	  puhastussüsteemi	  (Agencourt	  Bioscience	  Co.,	  
Beverly,	  MA,	  USA).	  DNA	  kvantifitseeriti,	  kasutades	  	  Qubit®	  212	  fluoromeetrit	  (Invitrogen,	  
Carlsbad,	  CA,	  USA).	  
DNA	   segu	   sekveneeriti	   Genome	   Sequencer	   FLX	   süsteemil,	   kasutades	   Titanium	   Series	  
reagente	  (Roche	  Applied	  Science).	  
Bioinformaatilised	  analüüsid	  
Sekventsid	   kaasati	   edasistesse	   analüüsidesse,	   kui	   nad	   sisaldasid	   õiget	   triipkoodi	   ja	  
edaspidise	  praimeri	   järjestust	  ning	  olid	  (ilma	  triipkoodi	   ja	  praimerijärjestuseta)	  vähemalt	  
170	   aluspaari	   pikad.	   Kimäärsed	   järjestused	   tuvastati	   ja	   eemaldati	   andmetest	   kasutades	  
UCHIME	   programmi	   vaikimisi	   sätetega	   (Edgar	   et	   al.	   2011)	   ja	   referentsandmebaasiks	   oli	  
MaarjAM	   (Öpik	   et	   al.	   2010).	   Pärast	   triipkoodi-­‐	   ja	   praimerijärjestuste	   mahalõikamist	  
kasutati	   hõimkonna	  Glomeromycota	   avaldatud	   SSU	   rRNA	   geeni	   järjestuste	   andmebaasi	  
MaarjAM	   sekventsidele	   taksonoomilise	   kuuluvuse	   määramiseks	   (andmebaasi	   seisuga	  
04.02.2015).	  Kasutati	  open-­‐reference	  OTU	  moodustamist	  (Bik	  et	  al.	  2012):	  esmalt	  teostati	  
BLAST	   (Altschul	   et	   al.	   1990)	   otsing	   MaarjAM	   andmebaasi	   vastu	   (kriteeriumiteks	  
sekventside	  sarnasus	  vähemalt	  97%,	  joonduse	  pikkus	  vähemalt	  95%	  järjestuste	  pikkusest	  
ja	   BLAST’i	   e-­‐väärtus	   <	   1e-­‐50).	   Sekventsid,	   mis	   MaarjAM	   andmebaasi	   vastu	   nendele	  
kriteeriumitele	   vastavat	   vastet	   ei	   saanud,	   eraldati	   ning	   teostati	   nendega	   BLAST	   otsing	  
INSD	   andmebaasi	   (seisuga	   13.03.2015)	   vastu.	   Saadud	   vastetest	   võeti	   välja	   INSD	  
taksonoomia	   järgi	   hõimkonda	   Glomeromycota	   kuuluvad	   järjestused,	   klasterdati	  
programmiga	   BLASTClust	   (Dondoshansky	   &	  Wolf	   2000)	   ning	   teostati	   vaikimisi	   sätetega	  
lähinaabri	  meetodil	   fülogeneetiline	  analüüs	  programmiga	  TOPALi	  v2	   (Milne	  et	  al.	  2009),	  
selgitamaks	   välja	   MaarjAM	   andmebaasis	   esindamata	   hõimkonna	   Glomeromycota	  
virtuaaltaksonid.	   Moodustati	   12	   uut	   virtuaaltaksonit,	   kusjuures	   igale	   uuele	  
virtuaaltaksonile	   määrati	   tüüpjärjestus.	   Uute	   virtuaaltaksonite	   tüüpjärjestustele	   lisati	  
juurde	  MaarjAM	  andmebaasis	  esindatud	  virtuaaltaksonite	  tüüpjärjestused	  ning	  loodi	  uus	  
kombineeritud	   referentsamdmebaas.	   Uue	   andmebaasi	   vastu	   teostati	   uus	   BLAST	   otsing	  
ülalkirjeldatud	  parameetritega.	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Statistilised	  analüüsid	  
Statistilised	   analüüsid	   teostati	   programmiga	   R	   3.0.1	   (R	   Core	   Team	   2013).	   Analüüsidest	  
jäeti	  välja	  vaid	  ühe	  sekventsina	  esinenud	  virtuaaltaksonid.	  
Selleks,	   et	   testida	   proovipõhise	   virtuaaltaksoni	   arvu	   ja	   järjestuste	   arvu	   erinevusi	  
erinevates	   kooslusetüüpides	   ja	   proovitüüpides,	   kasutati	   üldistatud	   lineaarseid	  mudeleid	  
ja	   ANOVAt.	   Lineaarsetes	   mudelites	   käsitleti	   kooslusetüüpi	   fikseeritud	   faktorina	   ning	  
prooviala	   juhusliku	   faktorina.	   Post-­‐hoc	   võrdlustes	   kasutati	   paarikaupa	   t-­‐testi	   (käsk	  
pairwise.t.test	  programmis	  R)	  Bonferroni	  korrektsiooniga	  ning	  Tukey	  testi	  (käsk	  TukeyHSD	  
programmis	  R).	  
AM	   seente	   koosluse	   koosseisu	   analüüsimiseks	   kasutati	   kvantitatiivset	   andmestikku,	   kus	  
virtuaaltaksonite	   ohtrust	   proovis	   väljendatakse	   antud	   virtuaaltaksoni	   sekventside	   arvu	  
suhtena	   antud	   proovi	   kogu	   sekventside	   arvu	   (suhteline	   ohtrus).	   Koosluste	   sarnasuse	  
mõõduna	   kasutati	   Bray-­‐Curtise	   statistikut.	   Koosluste	   koosseisu	   varieeruvuse	  
visualiseerimiseks	   kasutati	   korrespondentsanalüüsi	   [funktsioon	   cca	   R	   paketis	   vegan	  
(Oksanen	  et	  al.	  2015)].	  
Selleks,	   et	   tuvastada	   AM	   seente	   taksonid,	   mis	   on	   eelistatult	   seotud	   mingite	   kindlate	  
kooslusetüüpidega	   antud	   uurimuses,	   kasutati	   indikaatorliikide	   analüüsi	   (Dufrêne	   &	  
Legendre	   1997),	   mida	   teostati	   funktsooniga	   indval()	   R	   paketis	   labdsv	   (Roberts	   2013).	  
Indikaatorina	   loeti	  ainult	   taksoneid,	  mille	   indikaatorväärtus	  oli	  vähemalt	  0,25	   (Moora	  et	  
al.	  2014	  järgi).	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Tulemused	  
Analüüside	  tulemusena	  saadi	  103	  proovist	  kokku	  148	  AM	  seente	  virtuaaltaksonit	  (VT)	  127	  
720	   sekventsina,	   millest	   pärast	   ainult	   ühe	   sekventsina	   esinenud	   virtuaaltaksonite	  
eemaldamist	   jäi	   järele	  127	  VT	  103	  proovist	   (~85%	  algsest	  VTde	  arvust).	  Virtuaaltaksonid	  
jagunesid	   sugukondadesse	   järgmiselt:	   79	   Glomeraceae,	   11	   Archaeosporaceae,	   10	  
Diversisporaceae,	   9	   Acaulosporaceae,	   6	   Claroideoglomeraceae,	   6	   Paraglomeraceae,	   4	  
Gigasporaceae,	  1	  Pacisporaceae,	  1	  Ambisporaceae	  (MaarjAM	  andmebaasi	  nomenklatuuri	  
järgi).	  
AM	  seente	  järjestuste	  arv	  
Keskmine	  AM	  seente	  sekventside	  arv	  proovi	  kohta	  sõltus	  kooslusetüübist	  (ANOVA,	  F5,91	  =	  
2,7,	   p	   <	   0,03,	   joonis	   1).	   Omavahel	   erinesid	   salumets	   ja	   salumetsa	   raiesmik,	   kus	  
salumetsaproovides	   oli	   oluliselt	   vähem	   AM	   seente	   järjestusi	   kui	   salumetsa	   raiesmikul	  
(Student’i	  paarikaupa	  t,	  p	  <	  0,02).	  Samuti	  oli	  proovitüüpide	  võrdluses	  mullaproovide	  AM	  
seente	   järjestuste	   arv	   oluliselt	   kõrgem	   (ANOVA,	   F1,91	   =	   4,5;	   p	   <	   0,04,	   joonis	   2).	  
Kooslusetüübi	  ja	  proovitüübi	  vahelist	  interaktsiooni	  ei	  tuvastatud.	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Joonis	  1.	  Kooslusetüübi	  mõju	  AM	  seente	  järjestuste	  arvule	  proovi	  kohta.	  Rasvased	  jooned	  
tähistavad	   mediaane,	   kastid	   kvartiile	   ning	   vurrud	   	   valimi	   usaldatavaid	   miinimum-­‐	   ja	  
maksimumväärtusi;	   punktid	   tähistavad	   erindeid.	   Tähed	   tähistavad	   kooslusetüüpide	  
vahelisi	   erinevusi.	   X-­‐telje	   lühendid	   tähistavad	   kooslusetüüpe	   järgmiselt:	   alvar	   –	   alvar;	  
kk.alv	  –	  kinnikasvanud	  alvar;	  puis	  –	  puisniit;	  muru	  –	  õuemuru;	  salum	  –	  salumets;	  raiesm	  –	  
salumetsa	  raiesmik.	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Joonis	  2.	  AM	  seente	  järjestuste	  arv	  proovi	  kohta	  proovi	  tüübist	  sõltuvalt.	  Rasvased	  jooned	  
tähistavad	   mediaane,	   kastid	   kvartiile	   ning	   vurrud	   valimi	   usaldatavaid	   miinimum-­‐	   ja	  
maksimumväärtusi;	  punktid	  tähistavad	  erindeid.	  
	  
Analüüsides	  ainult	  mullaproove,	  esines	  kooslusetüübil	  samuti	  oluline	  mõju	  VT	  järjestuste	  
arvule	  proovi	  kohta	  (ANOVA,	  F5,54	  =	  3,1;	  p	  <	  0,02,	  joonis	  3a),	  kusjuures	  oluline	  erinevus	  oli	  
omavahel	   võrreldes	   taaskord	   vaid	   salumetsal	   (kõrgem	   proovipõhine	   järjestuste	   arv)	   ja	  
salumetsa	  raiesmikul	   (Student’i	  paarikaupa	  t,	  p	  <	  0,03).	  Ainult	   juureproove	  vaadeldes	  ei	  
olnud	  kooslusetüübil	  VT	  järjestuste	  arvule	  statistiliselt	  olulist	  mõju	  (joonis	  3b).	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Joonis	   3.	   AM	   seente	   järjestuste	   arv	   proovi	   kohta	   kooslusetüüpide	   kaupa	   (a)	  
mullaproovides	   ja	   (b)	   juureproovides.	   Rasvased	   jooned	   tähistavad	   mediaane,	   kastid	  
kvartiile	   ning	   vurrud	   valimi	   usaldatavaid	   miinimum-­‐	   ja	   maksimumväärtusi;	   punktid	  
tähistavad	  erindeid.	  Tähed	  tähistavad	  kooslusetüüpide	  vahelisi	  erinevusi.	  X-­‐telje	  lühendid	  
tähistavad	   kooslusetüüpe	   järgmiselt:	   alvar	   –	   alvar;	   kk.alv	   –	   kinnikasvanud	   alvar;	   puis	   –	  
puisniit;	  muru	  –	  õuemuru;	  salum	  –	  salumets;	  raiesm	  –	  salumetsa	  raiesmik.	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AM	  seenekoosluste	  virtuaaltaksonite	  arv	  
AM	   seente	   keskmine	   virtuaaltaksonite	   arv	   proovi	   kohta	   erines	   kooslusetüüpide	   vahel	  
oluliselt	   (ANOVA,	  F5,91	  =	  4,4,	  p	  <	  0,01).	  Paarikaupa	  võrdluses	  oli	  keskmine	  VT	  arv	  proovi	  
kohta	   salumetsas	   oluliselt	  madalam	   kui	   alvaril	   (keskmiselt	   vastavalt	   20	   ja	   29	   VT	   proovi	  
kohta)	   (Student’i	  paarikaupa	   t,	  p<0,03,	   joonis	  4).	   Samuti	  olenes	  keskmine	  VT	  arv	  proovi	  
kohta	   proovi	   tüübist,	   mullaproovide	   keskmine	   VT	   arv	   proovi	   kohta	   oli	   oluliselt	   kõrgem	  
(ANOVA,	   F1,91	   =	   49,1,	   p	   <	   0,001,	   joonis	   5),	   olles	   mullaproovides	   keskmiselt	   28	   ja	  
juureproovides	  keskmiselt	  19	  VT	  proovi	  kohta.	  Samuti	  sõltus	  VT	  arv	  proovi	  kohta	  oluliselt	  
sellest,	   kas	   tegemist	   oli	   metsase	   (salumets,	   raiesmik,	   puisniit)	   või	   avatud	   (alvar,	  
kinnikasvanud	   alvar,	   õuemuru)	   kooslusega	   (ANOVA,	   F1,99	   =	   12,2;	   p	   <	   0,001,	   joonis	   5).	  
Kooslusetüübi	  ja	  proovitüübi	  vahelist	  interaktsiooni	  ei	  esinenud.	  
	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	   	  
Joonis	  4.	  AM	  seente	  virtuaaltaksonite	  keskmine	  arv	  proovi	  kohta	  kasvukohtade	  kaupa	  üle	  
kõigi	  proovide.	  Rasvased	  jooned	  tähistavad	  mediaane,	  kastid	  kvartiile	  ning	  vurrud	  valimi	  
usaldatavaid	  miinimum-­‐	  ja	  maksimumväärtusi.	  Tähed	  tähistavad	  kooslusetüüpide	  vahelisi	  
erinevusi.	   X-­‐telje	   lühendid	   tähistavad	   kooslusetüüpe	   järgmiselt:	   alvar	   –	   alvar;	   kk.alv	   –	  
kinnikasvanud	   alvar;	   puis	   –	   puisniit;	   muru	   –	   õuemuru;	   salum	   –	   salumets;	   raiesm	   –	  
salumetsa	  raiesmik.	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Joonis	   5.	   AM	   seente	   virtuaaltaksonite	   keskmine	   arv	   proovi	   kohta	   vastavalt	   kas	  
mullaproovides	  või	   juureproovides	  ning	  avatud	  või	  metsastes	  kasvukohtades.	  Suurtähed	  
tähistavad	   mulla-­‐	   ja	   juureproovide	   erinevust,	   väiketähed	   tähistavad	   kõikide	  
faktorikombinatsioonide	  erinevusi.	  Rasvased	  jooned	  tähistavad	  mediaane,	  kastid	  kvartiile	  
ning	  vurrud	  valimi	  usaldatavaid	  miinimum-­‐	  ja	  maksimumväärtusi.	  
	  
Vaadates	  ainult	  juureproovide	  keskmist	  VT	  arvu	  proovi	  kohta,	  esines	  koosluse	  tüübi	  mõju	  
(ANOVA,	   F5,37	   =	   3,5,	   p	   <	   0,02,	   joonis	   6),	   kusjuures	   paarikaupa	   võrdlustes	   oli	   õuemuru	  
juureproovide	   keskmine	   VT	   arv	   proovi	   kohta	   oluliselt	   madalam	   alvari	   VT	   arvust	   proovi	  
kohta,	  vastavalt	  15	  ja	  26	  VT	  proovi	  kohta	  (Student’i	  paarikaupa	  t,	  p	  <	  0,02).	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Joonis	   6.	  AM	   seente	   virtuaaltaksonite	   keskmine	  arv	  proovi	   kohta	   kooslusetüübist	   sõltuvalt	   (a)	  
juureproovides	   või	   (b)	  mullaproovides.	   Rasvased	   jooned	   tähistavad	  mediaane,	   kastid	   kvartiile	  
ning	   vurrud	   valimi	   usaldatavaid	   miinimum-­‐	   ja	   maksimumväärtusi.	   Tähed	   tähistavad	  
kooslusetüüpide	  vahelisi	  erinevusi.	  X-­‐telje	  lühendid	  tähistavad	  kooslusetüüpe	  järgmiselt:	  alvar	  –	  
alvar;	  kk.alv	  –	  kinnikasvanud	  alvar;	  puis	  –	  puisniit;	  muru	  –	  õuemuru;	  salum	  –	  salumets;	  raiesm	  –	  
salumetsa	  raiesmik.	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Mullaproovide	   puhul	   oli	   kooslusetüübil	   VT	   arvule	   proovi	   kohta	   samuti	   oluline	   mõju	  
(ANOVA,	  F5,54	  =	  2,8,	  p	  <	  0,03,	  joonis	  6),	  paarikaupa	  võrreldes	  nähtus	  trend,	  et	  salumetsa	  
proovipõhine	   VT	   arv	   mullaproovides	   oli	   madalam	   kui	   kinnikasvanud	   alvaril	   ,	   vastavalt	  
keskmiselt	  22	  ja	  31	  VT	  proovi	  kohta	  (Student’i	  paarikaupa	  t,	  p	  =	  0,050).	  
Enim	  virtuaataksoneid	  kõikide	  proovide	  peale	  kokku	  leiti	  õuemuru	  kooslusetüübist	  (84)	  ja	  
vähim	  kinnikasvanud	  alvarilt	  (56)	  (tabel	  1).	  Proovialade	  kaupa	  võrdluses	  leiti	  samuti	  enim	  
virtuaaltaksoneid	  õuemuru	  proovialadelt,	   vastavalt	   57	   ja	  58	  VT	   (lisa	  1).	   Juureproovidest	  
leiti	   kokku	   86	   virtuaaltaksonit,	  millest	   ainult	   juurtes	   esines	   7;	  mullaproovidest	   leiti	   120	  
virtuaaltaksonit,	   millest	   ainult	   mullas	   esines	   41	   (joonis	   7).	   Mullaproovide	   arvukaimaks	  
sugukonnaks	  oli	  Glomeraceae	  (61%),	  sama	  sugukond	  oli	  arvukaim	  ka	  juureproovides,	  aga	  
rohkemal	  määral	  (73%)	  (joonis	  8).	  	  
	  
Tabel	  1.	  Virtuaaltaksonite	  (VT)	  arv	  kooslusetüüpide	  lõikes.	  
Kooslusetüüp	   VT	  arv	  kokku	   VT	  juurtes	   VT	  mullas	  
Alvar	   62	   40	   58	  
Kinnikasvanud	  alvar	   56	   35	   54	  
Puisniit	   61	   33	   58	  
Õuemuru	   84	   41	   83	  
Raiesmik	   64	   39	   60	  
Salumets	   63	   41	   56	  
	   	   	  
	  
	  
	  
	  
Joonis	   7.	   Mullaproovidest	   (vasakul),	   juureproovidest	   (paremal)	   ning	   nii	   mulla-­‐	   kui	  
juureproovidest	  (keskel)	  leitud	  virtuaaltaksonite	  (VT)	  arv.	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Joonis	  8.	   (a)	  Mulla-­‐	   ja	   (b)	   juureproovide	  virtuaaltaksonite	   (VT)	  arvu	   jaotus	   sugukondade	  
kaupa	  MaarjAM	  andmebaasi	  nomenklatuuri	  järgi.	  
	  
Acaulosporaceae	  7%	  Ambisporaceae	  1%	   Archaeosporaceae	  9%	  Claroideoglomeraceae	  5%	  
Diversisporaceae	  8%	  Gigasporaceae	  3%	  Glomeraceae	  61%	  
Pacisporaceae	  1%	  
Paraglomeraceae	  5%	  a)	  
Acaulosporaceae	  8%	   Ambisporaceae	  1%	  Archaeosporaceae	  5%	  Claroideoglomeraceae	  6%	  Diversisporaceae	  3%	  Gigasporaceae	  2%	  Glomeraceae	  73%	  
Paraglomeraceae	  2%	  b)	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AM	  seenekoosluste	  koosseis	  
Korrespondentsanalüüsi	   (CA)	   käigus	   ilmnesid	   erinevused	   kooslusetüüpide	   AM	  
seenekoosluste	   koosseisudes.	   Kõiki	   proove	   vaadates	   grupeerusid	   alvaritelt	   ja	  
kinnikasvanud	   alvaritelt	   pärit	   proovid,	  mis	   eristusid	   ordinatsioonil	   salumetsa,	   salumetsa	  
raiesmike	   ning	   õuemuru	   proovidest,	   kusjuures	   salumetsa	   ja	   salumetsa	   raiesmike	  
kooslused	  grupeerusid	  omavahel	  (joonis	  9).	  Samagugune	  muster	  nähtus	  ka	  ainult	  juurtest	  
ja	   ainult	   mullast	   pärit	   AM	   seenekoosluste	   puhul	   (jooonis	   10).	   Selged	   erinevused	   AM	  
seenekoosluste	   koosseisus	   ilmnesid	   ka	   juureproovide	   ja	   mullaproovide	   vahel,	   mis	  
ordinatsioonil	  eristusid	  (joonis	  11).	  
	  
	  
Joonis	  9.	  Korrespondentsanalüüs	  AM	  seenekoosluste	  koosseisudest	  kooslusetüübi	  kaupa.	  
Iga	   punkt	   tähistab	   ühte	   proovi.	   Värvid	   tähistavad	   kooslusetüüpe:	   hall	   –	   alvar;	   must	   –	  
kinnikasvanud	   alvar;	   oranž	   –	   õuemuru;	   lilla	   –	   puisniit;	   roheline	   –	   salumets;	   sinine	   –	  
salumetsa	  raiesmik.	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Joonis	   10.	   Korrespondentsanalüüsid	   eraldi	   juureproovide	   (a)	   ja	   eraldi	  mullaproovide	   (b)	  
AM	  seenekoosluste	  koosseisudest	  kooslusetüübi	  kaupa	  värvitult.	  Iga	  punkt	  tähistab	  ühte	  
proovi.	  Värvid	  tähistavad	  kooslusetüüpe:	  hall	  –	  alvar;	  must	  –	  kinnikasvanud	  alvar;	  oranž	  –	  
õuemuru;	  lilla	  –	  puisniit;	  roheline	  –	  salumets;	  sinine	  –	  salumetsa	  raiesmik.	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Joonis	   11.	   Korrespondentsanalüüsi	   graafik,	   kus	   iga	   punkt	   tähistab	   ühe	   proovi	   AM	  
seenekooslust.	  Punktid	  on	  värvitud	  selle	  järgi,	  kas	  tegemist	  on	  juureprooviga	  (punane)	  või	  
mullaprooviga	  (sinine).	  
	  
Kui	   kooslused	   jagada	   avatud	   ja	   metsasteks,	   ei	   ilmnenud	   korrespondentsanalüüsi	   pildil	  
selgeid	  erinevusi,	  proovid	  olid	  ordinatsiooniruumis	  ühtlaselt	  jaotunud	  (Lisa	  2).	  
Indikaatortaksonid	  
Mulla-­‐	   ja	   juureproovide	   peale	   kokku	   tuvastati	   alvaril	   ja	   kinnikasvanud	   alvaril	   vastavalt	  
kümme	  ja	  viis	  indikaatortaksonit	  (neist	  kaks	  olid	  indikaatoriks	  mõlemale	  kooslusetüübile),	  
mida	   teistes	   kooslusetüüpides	   esines	   harvem	   või	   üldse	   mitte	   (kõik	   indikaatortaksonid	  
sugukonnast	  Glomeraceae,	   tabel	  2,	   indikaatorväärtus	  >	  0,25).	  Õuemuru	  kooslusetüübile	  
vastavaid	   indikaatortaksoneid	   oli	   viis	   (üks	   sugukonnast	   Paraglomeraceae,	   neli	  
sugukonnast	   Glomeraceae).	   Salumetsa	   ja	   salumetsa	   raiesmiku	   indikaatortaksoneid	   oli	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vastavalt	   kuus	   (kolm	   sugukonnast	   Claroideglomeraceae,	   üks	   Acaulosporaceae,	   üks	  
Archaeosporaceae,	   üks	   Paraglomeraceae)	   ja	   kaks	   (sugukondadest	   Glomeraceae	   ja	  
Diversisporaceae).	   Puisniidu	   kooslusetüübil	   indikaatortaksoneid	   ei	   tuvastatud.	   Kokku	  
tuvastati	  26	  virtuaaltaksonit,	  millel	  olid	  kooslusetüüpide	  suhtes	  statistiliselt	  olulised	  ning	  
indikaatorväärtusega	  >	  0,25.	  
Tabel	   2.	   Indikaator-­‐virtuaaltaksonid	   juure-­‐	   ja	   mullaproovide	   peale	   kokku.	   “x”	   –	   taksoni	  
indikaatorväärtus	  antud	  kooslusetüübis	  >	  0,25;	  “o“	  –	  takson	  esines	  antud	  kooslusetüübis,	  
kuid	  oli	  indikaatorväärtusega	  alla	  0,25.	  	  
	  
	  
Vaid	   juureproove	   vaadates	   eristusid	   indikaatortaksonitena	   27	   virtuaaltaksonit	  
(indikaatorväärtus	   >	   0,25,	   tabel	   3).	   Enim	   indikaatortaksoneid	   esines	   alvaritel	   ja	  
kinnikasvanud	   alvaritel,	   vastavalt	   11	   ja	   neli,	   kõik	   sugukonnast	   Glomeraceae.	   Õuemuru	  
indikaatoreiks	   olid	   4	   taksonit	   ja	   puisniidu	   indikaatoriks	   üks	   takson,	   kõik	   sugukonnast	  
Glomeraceae.	   Salumetsa	   indikaatoreiks	   oli	   6	   taksonit	   (kolm	   sugukonnast	  
Claroideglomeraceae,	  üks	  Paraglomeraceae,	  üks	  Acaulosporaceae,	  üks	  Glomeraceae)	  ning	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salumetsa	   raiesmiku	   indikaatoreiks	   kaks	   taksonit,	   millest	   üks	   kattus	   salumetsa	  
indikaatoriga	  (sugukonnad	  Glomeraceae	  ja	  Claroideglomeraceae).	  
Tabel	   3.	   Indikaatortaksonid	   juureproovides.	   “x”	   –	   taksoni	   indikaatorväärtus	   antud	  
kooslusetüübis	   >	   0,25;	   “o“	   –	   takson	   esines	   antud	   koosluse	   tüübis,	   kuid	   oli	  
indikaatorväärtusega	  alla	  0,25.	  	  
	  
	  
Kaasates	   analüüsi	   vaid	   mullaproove,	   eristusid	   indikaatortaksonitena	   39	   virtuaaltaksonit	  
(indikaatorväärtus	  >	  0,25,	  tabel	  4).	  Enim	  indikaatoreid	  esines	  alvar	  –	  kinnikasvanud	  alvar	  
paaril	  (16	  virtuaaltaksonit,	  millest	  7	  kattusid;	  sugukonnaline	  kuuluvus	  15	  Glomeraceae,	  1	  
Archaesporaceae).	   Õuemuru	   indikaatortaksoneid	   oli	   8,	   sugukondadest	   Glomeraceae,	  
Acaulosporaceae,	  Paraglomeraceae,	  Archaeosporaceae.	  Puisniidul	  tuvastati	  4	  indikaator-­‐
virtuaaltaksonit	  sugukondadest	  Claroideoglomeraceae,	  Glomeraceae,	  Diversisporaceae.	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Tabel	   4.	   Indikaatortaksonid	   mullaproovides.	   “x”	   –	   taksoni	   indikaatorväärtus	   antud	  
kooslusetüübis	   >	   0,25;	   “o“	   –	   takson	   esines	   antud	   koosluse	   tüübis,	   kuid	   oli	  
indikaatorväärtusega	  alla	  0,25.	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Salumetsa	  ja	  salumetsa	  raiesmiku	  indikaatortaksonitest	  ei	  kattunud	  mullaproovide	  puhul	  
ükski.	   Salumetsa	   indikaatortaksoneid	   tuvastati	   9,	   sugukondadest	  Claroideoglomeraceae,	  
Paraglomeraceae,	   Glomeraceae,	   Gigasporaceae,	   Pacisporaceae,	   Acaulosporaceae,	  
Archaeosporaceae.	   Salumetsa	   raiesmikul	   tuvastas	   analüüs	   5	   indikaator-­‐virtuaaltaksonit,	  
sugukondadest	  Glomeraceae	  ja	  Diversisporaceae.	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Arutelu	  
Töö	   tulemusena	   sai	   kinnitust,	   et	   AM	   seenekooslused	   erinevad	   taimekooslusetüüpide	  
vahel	  nii	  proovipõhise	  VT	  arvu	  poolest	  kui	  ka	  koosluse	  koosseisu	  poolest.	  Ka	  leiti,	  et	  AM	  
seente	   kooslused	   juurtes	   ning	   juuri	   ümbritsevas	   mullas	   erinevad	   nii	   koosseisult	   kui	  
virtuaaltaksonite	  arvu	  ja	  sekventside	  arvu	  poolest.	  AM	  seenekoosluste	  erinevusi	  toetas	  ka	  
indikaatorliikide	   analüüs	   nii	   mulla	   ning	   juureproovide	   vaheliste	   erinevustega	   kui	   ka	  
erinevustega	   kooslusetüüpide	   vahel.	   Kõige	   liigirikkamaks	   kooslusetüübiks	   osutus	   antud	  
koosluste	  võrdluses	  õuemuru.	  
AM	  seente	  virtuaaltaksonite	  arv	  
VT	  arv	  proovi	  kohta	  oli	  kõrgem	  avatud	  kooslustes.	  Sarnaseid	  tulemusi	  on	  saanud	  Moora	  
et	   al.	   (2014),	   kuigi	   proovist	   tuvastatud	   VT	   arv	   oli	   viidatud	   töös	   mõnevõrra	   madalam.	  	  
Samuti	   oli	   käesolevas	   töös	   juuri	   ümbritsevast	   mullast	   leitud	   AM	   seente	   taksonite	   arv	  
proovi	   kohta	   tunduvalt	   kõrgem,	   kui	   juurtes	   leidunud	   AM	   seente	   koosluste	  
virtuaaltaksonite	   arv	   proovi	   kohta.	   Erinevus	   VT	   arvus	   ilmnes	   ka	   kitsamate	  
kooslusetüüpide	  võrdluses,	  kus	  võis	  näha	  trendi,	  et	  VT	  arv	  proovi	  kohta	   langes	  koosluse	  
metsasuse	   astme	   kasvades.	   Juureproove	   ja	   mullaproove	   eraldi	   vaadates	   oli	   VT	   arvu	  
languse	   kõver	   laugem	   mullaproovide	   puhul	   ning	   langes	   metsasuse	   ilmnedes	   järsemini	  
juureproovide	   puhul.	   Sellisest	   erinevusest	   johtuvalt	   võiks	   spekuleerida,	   et	   liigiga	   P.	  
vulgaris	  on	  mingil	  põhjusel	  metsasemates	  kasvukohtades	  proovipõhiselt	  seotud	  väiksem	  
arv	   AM	   seente	   taksoneid,	   samas	   kui	   ümbritsevas	   mullas	   saadaval	   olevate	   AM	   seente	  
taksonite	  arv	  ei	  pruugi	  olla	  veel	  samavõrra	  väiksem.	  	  
Kogu	   VT	   arv	   mullas	   oli	   kõrgem	   kui	   juurtes,	   kusjuures	   enamik	   juurtest	   leitud	  
virtuaaltaksoneid	   olid	   esindatud	   ka	   mullaproovides.	   See	   tulemus	   erineb	   mõnedest	  
eelnevatest	  tulemustest,	  kus	  juureprovidest	  leitud	  VT	  arv	  on	  olnud	  enam-­‐vähem	  sama	  või	  
suurem	  kui	  mullaproovides	   (Busby	  et	  al.	  2013;	  Saks	  et	  al.	  2014).	  Erinevuste	  põhjus	  võib	  
olla	  asjaolu,	  et	  käesolevas	  töös	  kasutati	  mullast	  DNA	  eraldamisel	  suhteliselt	  suurt	  kogust	  
(5g)	   mulda,	   mis	   tagab	   suurema	   tõenäosuse	   mingi	   virtuaaltakson	   “üles	   leida”	   (muudes	  
töödes	  on	  üldjuhul	  mullaproovi	  suurused	  olnud	  <1	  g).	  See,	  miks	  mõnesid	  juurtes	  esinenud	  
virtuaaltaksoneid	   mullaproovidest	   ei	   tuvastatud,	   võib	   olla	   tingitud	   AM	   seente	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allokatsioonilistest	  erinevustest	  juuresisestesse	  ja	  juurevälistesse	  struktuuridesse	  (Hart	  &	  
Reader	   2002),	   kusjuures	   just	   Glomeraceae	   sugukonna	   esindajad	   allokeerivad	   biomassi	  
pigem	   juuresisestesse	   struktuuridesse,	   mis	   nähtus	   ka	   käesolevas	   töös,	   kus	   sugukonna	  
Glomeraceae	   esindajad	   olid	   juureproovides	   suuremas	   ülekaalus	   kui	   mullaproovides.	  
Samuti	   võib	   see	   asjaolu	   olla	   samuti	   tingitud	   sellest,	   et	   mullaproovides	   olev	   AM	  
sekventside	   tihedus	   on	   väiksem,	   nii	   et	   isegi	   suhteliselt	   suure	   proovi	   puhul	   mingile	  
virtuaaltaksonile	  “pihta	  saamise”	  võimalus	  on	  ikkagi	  väike	  (Lumini	  et	  al.	  2010).	  	  
Metsastes	  kooslusetüüpides	  esinenud	  suhteliselt	  madalam	  VT	  arv	  proovi	  kohta	  võrreldes	  
avatud	  kooslusetüüpidega	  on	  ilmnenud	  ka	  eelnevates	  töödes	  (Öpik	  et	  al.	  2006;	  Moora	  et	  
al.	   2014).	   Seda	   on	   seletatud	   näiteks	   ka	   salumetsas	   leiduva	   kuuse	   mõjuga	   pealmise	  
mullakihi	   pH-­‐le,	   samuti	   on	   näidatud,	   et	   ektomükoriissed	   puud	   võivad	   suruda	   alla	   AM	  
seente	   liigirikkust	  mullas	  ning	  pärssida	  AM	  seente	  kolonisatsiooni	   juurtes	   (Tyndall	  2005;	  
Becklin	  et	  al.	  2012).	  Mulla	  AM	  seente	  liigirikkuse	  pärssimist	  ektomükoriissete	  puude	  poolt	  
kinnitab	   ka	   antud	   katses	   ilmnenud	   madalam	   VT	   sekventside	   arv	   salumetsas	   võrreldes	  
salumetsa	  raiesmikuga.	  Kuivõrd	  raiesmikud	  olid	  suhteliselt	  noored	  (raiutud	  hinnanguliselt	  
viimase	  kolme	  aasta	  jooksul),	  võib	  spekuleerida,	  et	  ektomükoriissete	  puude	  eemaldamisel	  
paraneb	  AM	  seente	  olukord	  kiiresti	  ja	  märgatavalt.	  Arbuskulaarmükoriisse	  hariliku	  kadaka	  
poolt	   kinnikasvanud	   alvaril	   oli	   vaatamata	   alustaimestiku	   vaesumisele	   siiski	   AM	   seente	  
liigirikkus	  mullas	  oluliselt	  kõrgem	  kui	  salumetsas.	  
AM	  seenekoosluste	  koosseis	  
Kui	  varasemates	  töödes	  (Öpik	  et	  al.	  2006;	  Kivlin	  et	  al.	  2011;	  Moora	  et	  al.	  2014)	  on	  leitud	  
erinevusi	   AM	   seenekoosluste	   koosseisus	   avatud	   ja	  metsaste	   koosluste	   vahel,	   siis	   antud	  
töös	   ordinatsioonipildilt	   selgeid	   erinevusi	   ei	   tuvastatud.	   Samas	   peegeldasid	   erinevate	  
kooslusetüüpide	   erinevusi	   nii	   ordinatsioonanalüüs	   kui	   indikaatorliikide	   analüüs,	   kus	  
näiteks	   muudest	   sugukondadest	   peale	   Glomeraceae	   pärit	   indikaatortaksonid	   esinesid	  
juurtes	   vaid	   salumetsa	   proovides,	   mullaproovide	   indikaatortaksoniteks	   olid	   seevastu	  
muude	   sugukondade	   esindajad	   ka	   teistes	   kooslusetüüpides.	   Sarnaseid	   tulemusi,	   mis	  
toetavad	   hüpoteesi	   AM	   seeneliikide	   erinevatest	   nišieelistustest,	   on	   saanud	   näiteks	   ka	  
Varela-­‐Cervero	   et	   al.	   (2015).	   Seda,	   miks	   vaid	   salumetsas	   esines	   juurtes	   muude	  
sugukondade	  esindajaid,	  kuigi	  mullas	  võisid	  muud	  sugukonnad	  olla	  arvukalt	  esindatud	  ka	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teistes	   kasvukohtades,	   võiks	   tõlgendada	   kui	   taim-­‐seen	   vastastikuste	   eelistuste	  muutust	  
kasvukohast	   tulenevalt.	   Samalaadseid	   tulemusi	   on	   saanud	   ka	  Davison	   et	   al.	   (2011),	   kus	  
leiti,	  et	  ühe	  peremeestaimeliigi	   juuri	  koloniseerisid	  erinevates	  kooslusetüüpides	  (erineva	  
maakasutuse	   korral)	   eelistatult	   erinevad	   AM	   seente	   liigid.	   Kuivõrd	   on	   näidatud,	   et	   AM	  
seente	  funktsionaalsed	  ja	  elukäigutunnused	  võivad	  olla	  fülogeneetiliselt	  konserveerunud	  
(Hart	   &	   Reader	   2002;	   Chagnon	   et	   al.	   2013),	   võib	   oletada,	   et	   kasvukohtadevahelised	  
erinevused	   juurte	   AM	   seente	   kooslustes	   peegeldavad	   vastavates	   kasvukohtades	  
eelistatud	  erinevaid	  mükoriisaseente	  funktsionaalseid	  omadusi.	   	  Sams	  erinesid	  koosluste	  
vahel	   ka	   mullas	   olevad	   AM	   seenekooslused,	   mistõttu	   juurtele	   kättesaadavad	   AM	  
seeneliigid	   ei	   pruugi	   erinevate	   kooslusetüüpide	   vahel	   olla	   samad.	   Indikaatorliikide	  
analüüse	   võrreldes	   johtub	   aga	   jällegi,	   et	  mulla	   AM	   seenekooslused	   on	   fülogeneetiliselt	  
hajusamad	   kui	   juurte	   AM	   seenekooslused,	   mis	   mõneti	   toetab	   eelmainitud	  
fülogeneetiliselt	  konserveerunud	  erinevate	  funktsionaalsete	  tunnuste	  eelisseisu	  mingites	  
kindlates	  kooslusetüüpides.	  
Küll	   aga	   erinesid	   selgelt	   mullas	   ning	   juurtes	   esinevad	   AM	   seente	   kooslused,	   seda	   nii	  
ordinatsioonipildil	   kui	   ka	   indikaatortaksonite	   analüüsil.	   Mullaproovide	   fülogeneetiliselt	  
varieeruvam	   indikaator-­‐virtuaaltaksonite	   koosseis	   annab	   alust	   spekuleerida	   teatud	   AM	  
seente	   fülogeneetiliste	   rühmade	  parema	  konkurentsivõime	  üle	   juuri	   koloniseerides.	  AM	  
seente	  vahelist	  konkurentsi	  on	  uuritud	  suhteliselt	  vähe	  (Wilson	  1984;	  Hepper	  et	  al.	  1988;	  
Jansa	   et	   al.	   2008).	   Tihtipeale	   ka	   teistes	   katsetes	   tugevat	   konkurentsivõimet	   ilmutavad	  
perekonna	   Glomus	   esindajad	   domineerisid	   indikaatorliikide	   analüüsis	   juureproovides,	  
samas	   kui	   mullaproovide	   indikaator-­‐virtuaaltaksonite	   seas	   oli	   hulganisti	   esindajaid	   ka	  
teistest	  perekondadest	  ja	  sugukondadest.	  Samuti	  võib	  siinkohal	  olla	  tegu	  sellega,	  et	  muld	  
on	   kui	   seeneliikide	   fond,	   kust	   juuri	   koloniseerivad	   seened	   moodustavad	   sellest	   teatud	  
alaosa	   (Johnson	   et	   al.	   2003;	   Davison	   et	   al.	   2011),	   liiki	   P.	   vulgaris	   proovivõtu	   hetkel	  
mitteasustavad	  AM	  seened	  võivad	  potentsiaalselt	  asustada	  teisi	  koosluses	  olemasolevaid	  
taimeliike.	  
Kui	   arvesse	   võtta	   taimekoosluste	   subjektiivset	   kvaliteeti	   (häirituse	   tugevus,	  
traditsiooniliselt	   “heaks”	   koosluseks	   peetavast	   erinemine	   –	   kinnikasvamine,	   liigne	  
inimmõju),	  ei	   ilmnenud	  ordinatsioonidel	  suuri	  erinevusi.	  See	  on	  erinev	  näiteks	  Moora	  et	  
al.	  (2014)	  tulemustest,	  kus	  kvaliteeti	  iseloomustavaks	  parameetriks	  oli	  koosluse	  häirituse	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aste.	  Miks	  antud	   töös	  koosluse	  kvaliteedil	  AM	  seenekooslustele	  mõju	  ei	   ilmnenud,	  võib	  
tuleneda	   sellest,	   et	   kvaliteedi	   näitajaks	   ei	   olnud	  mitte	   niivõrd	   häiringu	   intensiivsus	   (kui	  
välja	   arvata	   raiesmiku	   mehaaniline	   häiring),	   vaid	   pigem	   gradient	   “traditsioonilise”	   ja	  
sellest	   aspektist	   oma	   ilme	   kaotanud	   ning	   vaesunud	   koosluste	   vahel.	   Selline	   häiring	   on	  
suhteliselt	  väike	  ja	  oodatav	  muutus	  AM	  seenekooslusele	  samuti.	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Kokkuvõte	  
Arbuskulaarmükoriissete	   (AM)	   seente	   ja	   maismaataimede	   vaheline	   kooselu	   on	   kõige	  
laiemalt	   levinud	  sümbioosi	   vorm	  Maal.	  Vastutasuks	   taimede	  poolt	   fikseeritud	   süsinikule	  
parandavad	   AM	   seened	   taimede	   toitainetega	   varustatust,	   stressitaluvust	   ning	   pakuvad	  
kaitset	  patogeenide	  vastu.	  Samuti	  parandavad	  AM	  seened	  mulla	  struktuuri.	  
Erinevused	   AM	   seente	   kooslustes	   võivad	   väljenduda	   AM	   seente	   mõjus	   taimekoosluste	  
kujunemisele	   ja	   produktiivsusele,	   samuti	   muudes	   ökosüsteemi	   näitajates	   nagu	   mullas	  
truktuur	   ning	   süsiniku-­‐	   ja	   lämmastikuvaru.	   Selleks,	   et	  mõista	   AM	   seente	   rolli	   taimkatte	  
kujunemisel,	  on	  vaja	  uurida	  tegureid,	  mis	  AM	  seenekooslusi	  mõjutavad.	  
Käesoleva	   töö	   eesmärk	   oli	   uurida	   AM	   seenekoosluste	   erinevusi	   maakasutuse	   poolest	  
erinevates	   kooslusetüüpides	   (alvar,	   kinnikasvanud	   alvar,	   puisniit,	   õuemuru,	   salumets,	  
salumetsa	   raiesmik).	   AM	   seenekooslusi	   uuriti	   ühe	   taimeliigi	   (Prunella	   vulgaris)	   juurtes	  
ning	   selle	   taimeliigi	   juuri	   ümbritsevas	   mullas.	   Töös	   sooviti	   vastust	   leida	   järgmistele	  
küsimustele:	   (1)	   kas	   AM	   seente	  mitmekesisus	   sõltub	   kooslusetüübist;	   (2)	   kas	   ja	   kuidas	  
kuidas	   erinevad	   kooslusetüüpide	   AM	   seenekoosluste	   koosseisud;	   (3)	   kas	   AM	   seente	  
mitmekesisus	  ja	  koosluse	  koosseis	  erineb	  juurtes	  ja	  juuri	  ümbritsevas	  mullas?	  
Proovidest	   454	   sekveneerimise	   tulemusel	   tuvastatud	   AM	   seenekoosluste	   analüüsi	  
tulemusel	   leiti,	   et	   AM	   seente	   proovipõhine	   virtuaaltaksonite	   (VT	   –	   DNA	   järjestuste	  
sarnasuse	   alusel	   loodud	   AM	   seente	   liigi	   tasemel	   taksonid)	   arv	   erineb	   kooslusetüüpide	  
vahel,	   kusjuures	   VT	   arv	   proovis	   oli	   madalaim	   salumetsas	   ning	   umbkaudu	   poole	   võrra	  
kõrgem	   alvaril.	   Kooslusetüüpide	   erinevus	   ilmnes	   ka	   AM	   seenekoosluste	   koosseisude	  
ordinatsioonil,	   kus	   omavahel	   grupeerusid	   alvari	   ja	   kinnikasvanud	   alvari	   AM	  
seenekooslused,	   mis	   eristusid	   salumetsa,	   salumetsa	   raiesmiku	   ja	   õuemuru	   AM	  
seenekooslustest.	   Kooslusetüüpidest	   enim	   esines	   virtuaaltaksoneid	   õuemurus	   (84)	   ja	  
vähim	  kinnikasvanud	  alvaril	  (56).	  
AM	   seenekooslused	   erinesid	   juurtes	   ja	   mullas	   nii	   proovipõhise	   VT	   arvu	   poolest	  
(keskmiselt	   rohkem	   VT	   esines	   mullaproovides)	   kui	   ka	   koosluse	   koosseisu	   poolest,	   kus	  
mulla-­‐	  ja	  juureproovid	  ordinatsioonil	  selgelt	  eristusid.	  Indikaatortaksonite	  analüüs	  näitas,	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et	  mullaproovide	  AM	  seenekooslused	  sisaldavad	  laiemat	  valikut	  sugukondi	  üle	  AM	  seente	  
fülogeneesipuu	  kui	  juureproovid.	  
Tulemustest	   võib	   järeldada,	   et	   kooslusetüüpide	   vahel	   ei	   erine	  mitte	   ainult	  maapealsed	  
kooslused,	   vaid	   kooslusi	   uurides	   tuleb	   arvestada	   ka	   erinevustega	   maa-­‐aluses	  
mitmekesisuses.	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Summary	  
Impact	  of	  land	  use	  on	  the	  diversity	  of	  arbuscular	  mycorrhizal	  fungi	  
The	   symbiosis	   between	   arbuscular	  mycorrhizal	   (AM)	   fungi	   and	   land	   plants	   is	   the	  most	  
widespread	   form	   of	   mutualistic	   coexistence	   on	   land.	   In	   exchange	   for	   received	  
photosynthetically	  fixed	  carbon,	  AM	  fungi	  deliver	  nutrients	  to	  plants,	  alleviate	  stress	  and	  
provide	  protection	  against	  pathogens.	  
Differences	   in	   AM	   fungal	   communities	   may	   result	   in	   their	   different	   effectc	   on	   the	  
formation	  and	  productivity	  of	  plant	  communities,	  and	  other	  ecosystem-­‐related	  properties	  
such	  as	  soil	  structure	  and	  carbon	  storage.	  
The	  aim	  of	  the	  current	  dissertation	  was	  to	   investigate	  differences	   in	  AM	  tungal	  richness	  
and	  community	  composition	  between	  different	  habitat	  types	  (alvar	  calcareous	  grasslands,	  
overgrown	   alvars,	   wooded	  meadows,	   lawns,	   boreonemoral	   mixed	   forests	   and	   clearcut	  
sites	  of	  those	  forests).	  The	  AM	  tungal	  communities	  were	  investigated	  from	  root	  samples	  
of	   a	   single	   plant	   species	   (Prunella	   vulgaris)	   and	   its	   rhizosphere	   soil.	   The	   following	  
questions	  were	  asked:	  (1)	  is	  AM	  fungal	  richness	  dependent	  on	  habitat	  type;	  (2)	  whether	  
and	  how	  AM	  fungal	  communities	  differ	  between	  habitat	  types;	  (3)	  is	  AM	  fungal	  richness	  
and	  community	  composition	  different	  between	  root	  and	  soil	  samples?	  
We	   found	   that	   AM	   fungal	   richness	   per	   sample	   was	   indeed	   different	   between	   habitat	  
types,	   the	   highest	   being	   in	   alvar	   grasslands	   and	   the	   lowest	   in	   boreo-­‐nemoral	   mixed	  
forests	  (about	  2/3	  of	  taxa	  count	  per	  sample	  of	  alvars).	  Habitat	  types	  differed	  in	  terms	  of	  
their	  AM	   fungal	   community	   compositions	   as	  well,	   as	   alvars	   and	  overgrown	  alvars	  were	  
clearly	  distinct	   from	   lawns,	  boreonemoral	  mixed	   firests	  and	  clearcut	  sites	  on	  ordination	  
plots.	   The	   most	   virtual	   taxa	   (VT	   -­‐	   sequence	   grups	   delimited	   on	   the	   basis	   of	   sequence	  
similarity)	  per	  habitat	  were	  found	  in	  lawns	  (84)	  and	  the	  least	  in	  overgrown	  alvars	  (56).	  
AM	  fungal	  communities	   in	  soil	  and	  roots	  were	  also	  different	  based	  on	  AM	  fungal	   taxon	  
richness	   and	   community	   composition,	  which	  was	   apparent	   in	   both	   ordination	   analyses	  
and	  indicator	  species	  analyses.	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The	  results	  suggest,	  that	  in	  addition	  to	  aboveground	  diversity,	  belowground	  diversity	  also	  
responds	  to	  habitat	  changes.	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Lisad	  
	  
Lisa	  1.	  	  
	  
Proovialade	   tabel	   proovialade	   asukohtade,	   proovivõtu	   kuupäeva,	   sekveneerimisel	   töötanud	  
proovide	  arvu,	  Glomeromycota	  sekventside	  arvu	  ja	  AM	  virtuaaltaksonite	  (VT)	  arvuga	  prooviala	  
kohta.	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Lisa	  2.	  	  
	  
Lisa	   1.	   Korrespondentsanalüüs	   AM	   seenekoosluse	   koosseisudest	   kooslusetüübi	   avatuse	   ja	  
proovitüübi	   põhjal	   jagatuna.	   Värvid	   tähistavad	   proovide	   jaotust	   koosluse	   avatuse	   ning	  
proovitüübi	   põhjal:	   Roheline	   –	   metsase	   koosluse	   juureproovid;	   punane	   –	   avatud	   koosluse	  
juureproovid;	  sinine	  –	  metsase	  koosluse	  mullaproovid;	  hall	  –	  avatud	  koosluse	  mullaproovid.	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